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Исследование геногеографической структуры европейского ареала перловицы 
обыкновенной U. pictorum выполнено на основе собственных и литературных данных 
путем анализа аллозимов. Óстановлено наличие южно- и североевропейских групп по-
пуляций, характеризующихся тенденциями к фиксациям альтернативных аллелей. Си-
туация отвечает модели двух викарных видов, соединенных достаточно широкой зоной 
генных интрогрессий. Можно предполагать, что южный алловид, изолированный от се-
верного Альпами и Карпатами, берет начало из южноевропейского рефугиума, тогда 
как североевропейский — результат реколонизации из восточного, вероятнее всего, 
южноуральского рефугиума. 
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Вñòупëåíèå. îдниì из принципиальных аспектов эволюционно-генетичес-ких изысканий является географический анализ генетической структуры 
вида по ареалу [1–2]. Это связано с теì, что географическое видообразова-
ние, ключевыì ìоìентоì которого являются существенные генетические из-
ìенения во вреìени изолированных групп популяций, считается основныì пу-
теì ìикроэволюционных преобразований. êроìе того, особенности распре-
деления генов в пространстве – это единственная на сегодня возìожность 
воссоздания генетических процессов, отражающих историю расселения вида.
îдной из ключевых характеристик географической изìенчивости является 
выраженная неравноìерность распределения генофонда вида по ареалу, ко-
торая зачастую иìеет “центробежный” характер. Это означает, что географи-
ческие популяции не просто отличаются частотаìи аллелей полиìорфных ло-
кусов, но иìеют тенденции к фиксацияì альтернативных аллельных состоя-
ний, что обычно рассìатривается как свидетельство тенденции к 
репродуктивной изоляции на протяжении исторически значиìого периода 
вреìени [3]. îсновныìи причинаìи гетерогенности вида по ареалу чаще все-
го считаются исторические факторы, хотя ìногие исследователи не исключа-
ют и адаптивные, обусловленные необходиìостью приспособления к ìестныì 
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условияì существования на ìолекуляр-
ноì уровне.
îбъектаìи геногеографических иссле-
дований обычно становятся широко рас-
пространенные виды. При этоì, с одной 
стороны, история и образ жизни каждого 
вида неповториìы, а значит, его ареал и 
особенности изìенения генетической 
структуры в пространстве – уникальны, с 
другой, существуют общие тенденции ге-
нетических преобразований в простран-
стве, определяеìые общностью центров 
происхождения и особенностяìи геогра-
фии регионов, в которых расселяются 
виды. îчевидно, что для получения досто-
верных географических законоìерностей 
желательныì является вовлечение новых 
объектов исследования, каждый из кото-
рых, будучи уникальныì, вносит свой 
вклад в выяснение общих законоìер-
ностей.
Перспективныìи объектаìи филогра-
фических и геногеографических исследо-
ваний являются пресноводные ìоллюски, 
среди которых на особое ìесто претенду-
ют двустворчатые сеìейства Unionidae. â 
частности, интерес вызывает перловица 
обыкновенная Unio pictorum – один из са-
ìых ìассовых и широко распространен-
ных видов сеìейства, к тоìу же, как пока-
зали специальные исследования европей-
ских популяций [4–6], характеризующийся 
высокиì уровнеì полиìорфизìа на уров-
не аллозиìов. Поэтоìу целью настоящей 
работы было на основе оригинальных дан-
ных, полученных на популяциях U. pictorum 
с территории óкраины, и добавлениеì ìа-
териалов исследований популяций этого 
ìоллюска в öентральной, Западной и Юж-
ной åвропе [4], установить тенденцию 
географической изìенчивости на уровне 
аллозиìов на протяжении ареала этого 
вида и, в особенности, определиться – 
иìеет ли она центробежный характер.
Ìàòåðèàëы è ìåòоды
îсновой исследования послужили 17 
выборок перловицы обыкновенной, соб-
ранных в основных речных систеìах óкра-
ины: Íижнеì äунае, ñреднеì äнестре, 
âерхнеднепровской водосборной систе-
ìе (бассейны рек Припять, äесна, òете-
рев), Южного Буга и ñеверского äонца, 
генетическая структура которых исследо-
вана на уровне аллозиìов локусов Mdh-1, 
Pgm-2, Es-1. äва первых исследованы в 
ìышцах ноги, а последний экспрессиро-
вался в печени. ìатериалы с территории 
óкраины были дополнены данныìи по гео-
графической изìенчивости частот алле-
лей этих же локусов, полученныìи в вы-
борках этого ìоллюска из åвропы [4] вне 
восточной ее части. îбозначения аллелей 
и локусов сделаны в соответствии с но-
ìенклатурой, разработанной ранее [4].
àнализ аллозиìной изìенчивости про-
веден ìетодоì электрофореза в 7,5% по-
лиакрилаìидноì геле в непрерывной 
трис-Эäòà-боратной систеìе буферов 
[5]. îкрашивание гелей проведено по 
стандартныì ìетодикаì [6].
 äля статистического анализа распре-
делений частот аллелей использован про-
граììный пакет Statistica. V. 6, а построе-
ние геногеографических карт осуществле-
но с поìощью пакета геоинфорìационных 
програìì Diva GIS.
Рåзуëüòàòы è èх обñуждåíèå
pgm-2. â пределах изученного евро-
пейского ареала локус представлен двуìя 
аллеляìи. ñредняя ожидаеìая гетерози-
готность популяций составила 0,17 при 
варьировании от 0 до 0,49. Подразделен-
ность поселений, оцененная по коэффи-
циенту Fst F-статистики ðайта, составила 
0,639, что свидетельствует о весьìа высо-
кой внутривидовой дифференциации. Это 
находит подтверждение в тенденции к 
фиксацияì альтернативных аллелей в 
южно- и североевропейских популяциях 
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лены в равноì соотношении, что четко от-
ражается в существенноì значении отри-
цательного эксцесса (Ex = – 1,69 ± 0,62; р 
< 0,001).
Mdh-1. â популяциях этого ìоллюска 
представлен двуìя аллеляìи, распреде-
ляющиìися по ареалу вида достаточно не-
равноìерно. ñредняя ожидаеìая гетеро-
зиготность популяций в среднеì выше, 
чеì по локусу Pgm-2, – 0,20 при варьиро-
вании от 0 до 0,50. òогда как ìежпопуляци-
онная гетерогенность, согласно коэффи-
циенту Fst, была ниже и составила 0,496. 
Рèñ. 1. ãеографическая изìенчивость частот аллелей локуса Pgm-2 в по-
пуляциях перловицы обыкновенной U. pictorum в åвропе. ñ добавлениеì 
данных [4]. àллели: Pgm-294 – заполнение черныì цветоì; Pgm-288 – белыì











Рèñ. 2. ðаспределение частоты аллеля Pgm-288 в популяциях перловицы 
обыкновенной U. pictorum на исследованноì ареале (статистические пока-
затели: M = 0,48; Var = 0,16; As = – 0,03 ± 0,31; Ex = – 1,69± 0,62). По оси аб-
сцисс – частота аллеля, по оси ординат – число популяций
(рис. 1). òак, аллель Pgm-294 преобладал 
или был фиксирован в выборках из водо-
еìов, располагающихся южнее àльп и 
êарпат, – горных систеì, являющихся важ-
ныì клиìатообразующиì фактороì в åв-
ропе, на юг от которых располагаются об-
ласти åвропы с достаточно ìягкиì (ñред-
недунайская низìенность) или даже 
близкиì к субтропическоìу (àпеннины, 
Южная Франция) клиìатоì. òогда как на 
север от этих горных хребтов, где условия 
достаточно континентальны, были пред-
ставлены популяции, в которых численно 
доìинировали особи с альтернативныì 
аллелеì Pgm-288 (рис. 1).
ñитуация с географи-
ческой изìенчивостью ал-
лелей локусов, выявленная 
в водоеìах óкраины, в це-
лоì достаточно хорошо 
вписывалась в общеевро-
пейскую. àллель Pgm-294 
был близок к фиксации в 
поселениях этого ìоллюс-
ка на Íижнеì äуная, а так-
же, что весьìа неожидан-
но, на ñеверскоì äонце, 
тогда как в более северных 
популяциях бассейнов вер-
хней части äнестра, äнеп-
ра и Южного Буга, а также 
Припяти он присутствовал 
с очень незначительной 
частотой, уступая ìесто 
Pgm-288 (рис. 1).
àнализируя распреде-
ление аллелей этого локуса 
на изученноì ареале, ìож-
но отìетить центробеж-
ный, так называеìый U-об-
разный его характер 
(рис. 2), обусловленный 
явныì дефицитоì выбо-
рок, в которых аллели этого 
локуса были бы представ-
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Эти отличия ìежду локусаìи, связанные с 
относительныìи несоответствияìи внут-
ри- и ìежпопуляционной изìенчивости, 
обусловлены теì, что южные и северные 
популяции перловицы по локусу Mdh-1 от-
личаются не фиксацияìи альтернативных 
аллелей, как по Pgm-2, а только преобла-
даниеì тех или иных аллелей. â частности, 
в южных популяциях доìинируют особи с 
аллелеì Mdh-1130, тогда как в северных 
речных бассейнах этот аллель практичес-












как на север от 
êарпат (в ñреднеì 
äнестре, âерхнеì 
Южноì Буге и 
âерхнеì äнепре) 
его частота в сред-
неì не превышает 
5%.
ð а с п р е д е л е -
ние частоты алле-
ля Mdh-1100 в по-
пуляциях ìоллюс-





[4, 7–8] локус не-




ропейских популяциях представлен треìя 
аллеляìи. îдин из них был идентифици-
рован в ìежвидовых сравнениях особей U. 
pictorum, U. crassus и U. tumidus как 
Es-1100 и его присутствие установлено для 
популяций с территории óкраины. òогда 
как вìесто двух аллелей Es-1107 и Es-1115, 
кодирующих быстро ìигрирующие про-
дукты, здесь был обнаружен только один, с 
проìежуточной для этих двух аллелей 
подвижностью и обозначенный в этой ра-
боте как Es-1110. Поэтоìу во избежание 
Рèñ. 3. ãеографическая изìенчивость частот аллелей локуса Mdh-1 в популяциях 
перловицы обыкновенной U. pictorum в åвропе. ñ добавлениеì данных [4]. àллели: 
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Рèñ. 4. ðаспределение частоты аллеля Mdh-1100 в популяциях перловицы обыкновенной 
U. pictorum на исследованноì ареале (статистические показатели: M = 0,48; Var = 0,16; 
As = – 0,03 ± 0,31; Ex = – 1,69± 0,62). По оси абсцисс – частота аллеля, по оси ординат – 
число популяций
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путаницы геногеографический анализ 
этого локуса проводился только по аллелю 
Es-1100. По уровню средней гетерозигот-
ности это был саìый вариабельный локус, 
средняя ожидаеìая гетерозиготность со-
ставила 0,28, тогда как Fst-индекс ðайта 
оказался на уровне 0,392, что является са-
ìыì низкиì значениеì оценки гетероген-
ности поселений, полученныì для трех ло-
кусов. ãеографический анализ показывает 
(рис. 5), что в случае с 
этиì локусоì, в отличие 
от двух других, нет такого 
четкого деления на юж-
ные и северные популя-
ции, да и в целоì распре-
деление частот аллелей 
локуса Es-1 по исследо-
ванныì выборкаì иìеет 
характер, близкий к нор-




неравноìерно по ареалу, 
хотя их изìенчивость по 
разныì локусаì носит 
сопряженный характер, 
что, в частности, под-
тверждает высокая сте-
пень корреляции частот 
аллелей локусов Pgm-2 и 
Mdh-1 в исследованных 
популяциях (r = 0,72: N = 
57; p < 0001). При этоì 
вектор дифференциации 
проявляется, прежде 
всего, ìежду северныì и 
южныì полюсаìи евро-
пейского ареала этого 
вида, на протяжении ко-
торого отчетливо видна 
тенденция к фиксацияì 
альтернативных аллелей. 
îсобо следует подчерк-
нуть, что популяции с 
проìежуточныìи значенияìи частот ал-
лелей находятся в ìеньшинстве.
U-образную форìу распределения 
частот аллелей (рис. 1) в популяциях одно-
го вида на большоì пространственноì 
протяжении обычно связывают с наличиеì 
двух алловидов, иìеющих фиксации 
альтер нативных аллелей, но связанных 
друг с другоì зоной генных интрогрессий 
[9–10]. â данноì случае эта ìодель впол-
Рèñ. 5. ãеографическая изìенчивость частот аллелей локуса Es-1 в популяциях 
перловицы обыкновенной U. pictorum в åвропе. ñ добавлениеì данных [4]. àл-
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Рèñ. 6. ðаспределение частоты аллеля Es-1100 в популяциях перловицы 
обыкновенной U. pictorum на исследованноì ареале (статистические показа-
тели: M = 0,61; Var = 0,09; As = – 0,37 ± 0,31; Ex = – 1,14 ± 0,60). По оси абс-
цисс – частота аллеля, по оси ординат – число популяций
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не адекватна и речь ìожет идти о доста-
точно древней изоляции южных и север-
ных групп популяций и вызванной этиì об-
стоятельствоì фиксацияìи 
альтернативных аллелей в южно- и севе-
роевропейских поселениях перловицы 
обыкновенной. ìожно предположить, что 
южный алловид видового коìплекса U. 
pictorum s. lato, изолированный от север-
ного àльпаìи и êарпатаìи, расселился из 
южноевропейского рефугиуìа, тогда как 
североевропейский — результат реколо-
низации из южноуральского очага пере-
живания плейстоценовых оледенений. Íа-
личие двух полярных (западного и восточ-
ного) очагов реколонизации вида, в 
конечноì счете, и обуславливает такой 
двухполюсный характер генетической из-




ìорфных локусов в европейских популя-
циях перловицы обыкновенной U. pictorum 
отвечает ситуации гибридизации север-
ного и южного алловидов, изолированных 
àльпаìи и êарпатаìи, но ìежду которыìи 
проходит достаточно широкая зона генных 
интрогрессий. Причиной появления алло-
видов и гибридизации стали: вначале 
плейстоценовые оледенения, которые 
привели к образованию двух основных ре-
фугиуìов (южноевропейского и южно-
уральского), в которых образовались ге-
нетически отличные форìы; а затеì реко-
лонизация ареала, которая началась из 
рефугиуìов и привела к встрече этих ал-
ловидов.
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äосл³дження геногеограф³чної структури єв-
ропейського ареалу перл³вниц³ звичайної 
U. pictorum зд³йснено на баз³ власних ³ л³тера-
турних даних шляхоì анал³зу алозиì³в. âста-
новлена наявн³сть п³вденно- та п³вн³чноєвро-
пейських груп популяц³й, що характеризуються 
тенденц³яìи до ф³ксац³й альтернативних але-
лей. ñитуац³я в³дпов³дає ìодел³ двох в³карую-
чих вид³в, сполучених в³дносно вузькою зоною 
генних ³нтрогрес³й. ìожна припустити, що п³в-
денний аловид, ³зольований в³д п³вн³чного àль-
паìи та êарпатаìи,  бере початок ³з п³вденно-
європейського рефуг³уìу, тод³ як п³вн³чноєвро-
пейський — результат реколон³зац³ї з³ сх³дного, 
най³ìов³рн³ше, п³вденноуральського  рефуг³уìу.
Ключові слова: Unio pictorum, перл³вниця, ало-
зиìи, географ³чна ì³нлив³сть.
GENOGEOGRAPHIC STRUCTURE  
OF EUROPEAN PART OF AREA  
OF FRESHWATER MUSSEL: UNIO PICTORUM 
(LINNAEUS, 1758) (BIVALVIA, UNIONIDAE): 
ANALYSIS OF ALLOZYME DATA
S.V. Mezhzherin1, L.A. Vasilyeva2, E.I. Zhalay1, 
L.M. Yanovich2
1 Schmalhausen Institute of Zoology of National 
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The investigation of U. pictorum Europian area 
genogeographic structure was carried out us-
ing our own and literature data on allozymic 
var³ation. South- and North-Europian popula-
tion groups, characterized with tendencies to al-
ternative allele fixation were established. The sit-
uation corresponds to the model of two allospe-
cies connected with comparatively wide zone of 
gene introgressions. The southern allospecies, 
isolated from northern one with the Carpath-
ians and the Alps, is supposed to have its ori-
gin from the South-Europian refugium, whereas 
the North-Europian one is the result of recoloni-
zation from the eastern, most probably, South-
Urals refugium.
Key words: Unio pictorum, allozymes, geo-
graphic var³ation.
